Экология 


— спектр жизненных форм коллембол в ходе восстановительной 
сукцессии изменяется от верхнеподстилочных форм к нижнеподсти- 
лочным, что напоминает начальные этапы сукцессии разложения (Чер- 
нова, 1977). В дальнейшем появляются почвенные формы, подсти- 
лочно-почвенные формы отмечаются лишь на поздних этапах сукцес- 
сии; 

— численность ногохвосток на отвалах невысока, и только на самых 
поздних этапах освоения отвалов этот показатель приближается к уровню 
зональных сообществ. 

Таким образом, особенности формирования группировок коллембол 
на породных отвалах угольных шахт Донбасса могут служить индикатором 
протекающих здесь процессов почвообразования. 
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Кінематика ходіння комах по вузьких опорах. Францевич Л. І., Мокрушов П. А., Шумакова 
1. Д., Гладун Д. В. — Порівнювали кінематику ходіння по площині та по вузьких 
опорах (стебельця і т.п.) у двох видів клопів, двох видів жуків і паличника. На фото і 
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Значення суглобових кутів вираховували з допомогою тривимірної моделі тіла. 
Пристосування пози до звуженої опори досягалося шляхом опускання стегон і згинання 
гомілок. 
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Ківевабсз ої Іозесі УаК Ша оп Маггом Сгоалф. Егапізеуісі 1.1., Мокгазіюу Р.А., 5ьшвакота 
І.Ю., Сіаёва Ю.У. — Тһе Кіпетагіс5я ої маїкіпа оп а ріапе ап4 оп а папом згоип4 (зістя 
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росііоп ої (Не 41511 спа об (ће НЫа іп (һе Боду-йхей соогдіпаќе зумет маѕ гпеаѕигей оп 
гесогііп&ѕ. Тће уаше$ ого! апдієз5 меге гесопѕ(гис(сӣ мВ Ше аід оға ЗО) Юпетайс то4е! 
ої іпѕесі°ѕ 1е85. ТНе адуизитепи ої (ће роз(шге 10 (ће пато\ вгоип@ маз асһіеуей Бу Ще 
дергеѕѕіоп ої етога апа Пехіоп оѓ ПЫае. Тће бгз: сістепі із ѕігопвег ехргеѕѕей іп бивѕ {Пап 
іп бее!еѕ, Бесаџѕе 1ће Ѓогтег іпсгеаѕеѕ (ће Бойу діѕіапсе 10 (Һе 5иббігаїс оп (һе пагтом 
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вгоипд (оисбіпд (ће зибзхигме мин тахШаг раї!рі аї сасН чер. Зотейте$, (Һе доц тя об ће 
чіьіа Пехіоп-ехгепзіоп апд {етиг дергез$юп-с!еуайоп Йедиепсу маѕ роіпіей ош ми т (ће 
5іпдіє соха гегаспоп-ргогасйоп суе. Тһћіѕ ррепотепоп іѕ езресіайу ме! ехргеѕѕей іп (іск 
іпѕесі ма п8 оп (һе пагтом 8гоипд мії (һе гедисеа діѕ(апсе (о Не вгоип4: (ће (ібіаі 
ехсигѕіопѕ атріієиде геасһеѕ 60°. и 15 пої уе! Кпомп мће(һег (ће Ырһаѕіс спалде об јоіп‹ 
апдіє міШіп {һе хер сусіє маѕ саџѕед Бу (Һе асйуе сопігасіїоп об 1ће геіеуапі тизс!е$ мін 
доцЫе Йедиепсу ог (Һе 1её маѕ разчуе|у Пехей, Бет8 соиріей теспапісайу мин о(һег [её іп 
{Ве мапсе рНазе ма (пе соттоп ѕибѕ!га!е. 


Ксу могӣ 5: Іпѕесіѕ, маікіп&, Кіпета!іс5, зибутае. 


Обычно пешую локомоцию исследуют на насекомых, идущих по горизонтальной плос- 
кости. Однако в природе многие насекомые ходят по растениям. Особенностью ходьбы по 
тонким стеблям по сравнению с ходьбой на плоскости является узкая база опоры, или рас- 
стояние между правыми и левыми ногами в фазе опоры. Можно ожидать, что приспособле- 
ние к ходьбе по узкой опоре вызовет изменение строения тела, походки, позы, распределе- 
ния сил и набора рефлексов. 

Особенности ходьбы по узкой опоре были серьезно изучены только у европейского 
палочника Сағаиѕіцѕ тогозиз 1. (Сгиѕе, 1976). Можно упомянуть также наблюдения над по- 
ходкой паука-крестовика по паутине (Засобі- Кісєтап, 1953) и походкой тяжелого жука-но- 
сорога по тонкой ветке (Ѕсћпеідег, $:аппек, 1989). 

Мы опишем особенности кинематики ходьбы по узкой опоре у четырех обитателей 
травостоя: двух клопов (полосатого щитника Старйо5ота иайсит М и 11. и краевика обыкно- 
венного Соғеиѕ тагріпа!іиѕ [..) и двух жуков (колорадского жука Герипо1аг;а аесетііпеаіа 5 а у 
и коровки семиточечной Соссіле/а ѕеріетрипсіаіит 1). Использованы также материалы ре- 
гистраций ходьбы палочника, выполненных одним из авторов (Л.И.Францевич) в универси- 
тете Билефельд (ФРГ). 

Кинематика описана как изменение суставных углов в шаговом цикле. Суставные углы 
восстановлены по данным регистрации положения ноги расчетным путем с помощью трех- 
мерной модели локомоторной системы (Францевич и соавт., 1984). 


Методика. Свободно идущих насекомых фотографировали на горизонтальной плоскости или 
на тонком стержне. Видеозапись вели на насекомых, свободно идущих по тем же субстратам, 
или закрепленно идущих с легким колечком или цилиндрическим обручем в ногах. На ви- 
деозаписях регистрировались концевые позиции ноги в фазе опоры: передняя (ПКП) и зад- 
няя (ЗКП) — в системе координат, связанной с телом. Для этого с изображением совмещал - 
ся чертеж тела в необходимой проекции и измерялось положение дистального конца голени. 
Длина шага измерялась по следам на закопченом стекле или по числу шагов при прохожде- 
нии мерного отрезка пути. 

Система координат, связанная с телом, определялась на основании двух пар произ- 
вольно выбранных опорных точек. Точки РІ и Р2 на середине стернитов характеризовали 
направление продольной оси тела; симметричные точки РЗ и Р4 характеризовали попереч- 
ную ось тела 4; начало координат посредине между РЗ и Р4; продольная ось р параллельна 
отрезку РІ--Р2; вертикальная ось у перпендикулярна осям 4 и р. Направление любой прямой 
в связанной системе определялось тройкой направляющих косинусов или проекций единич- 
ного вектора, параллельного данной прямой, на оси 4, р, у. 

Точки подвески субкоксальной оси ноги устанавливали при вскрытии. Трехмерное 
положение точек подвески относительно опорных точек измеряли под микроскопом, снаб- 
женным либо тремя линейками с нониусом на препаратоводителе и вертикальной подаче 
(разрешение 0,1 мм), либо тремя микрометрами (разрешение 0,02 мм). 

Нога в модели считалась трехчлениковой (тазик, бедро, голень), содержащей три одно- 
осных сустава (субкоксальный 5С, тазик-бедро СЕ и бедро-голень ЕТ). Вертлуг считали 
неподвижной частью бедра. Суставы СЕ и ЕТ считались параллельными и оба — перпенди- 
кулярньми 5С (плоская нога). Суставные углы СЕ и ЕТ измерялись между члениками, угол 


42 155М 0084—5604. Вестн. зоологии. 1995, №4 


Экология 


Рис. 1. Модельная нога: С — ось вращения бедра; СЕ — угол тазик-бедро; Ё — ось вращения 
голени; ЁТ — угол бедро-голень; О — центр вращения тазика; 5С — угол в субкоксальном 
сочлении; 5СА — субкоксальная ось; 7 — концевая точка голени. 


Её. 1. Моде! [е8: С — ахіѕ об (Не (етиг гоїабіоп; СЕ — соха-ѓетиг јоілі апдіє; Е — ахіѕ об (Не ПЫа 
гоайоп; ЕТ — етиг ЧЫа ош! ап е; О— сепіег об (ће соха гоіатіоп; 5С -- зибсоха| агіісиа(іоп 
ап81с; 5СА — зибсоха! ахіѕ; 7 — 1ептипа! ро! ої (ће ПЫа. 


Рис. 2. Передние ноги клопа Сгарйозота (крышки тазиковой впадины на правой стороне 
сняты): Сп — плейральный мыщшелок; су — крышки тазиковой впадины; Сх — тазик; Тл — 
трохантин. 


Еід.2. Роге 1ерѕ ої Старйо5ота (сохетѕ ої соха! сауйу аге гетохей оп (ће гівћ: ѕіде): Сп — рісига! 
сопдуЇц5; су — сомег5 об Ше соха| сауйу; Сх — соха; Тл — ігосһапііпе. 


$С измерялся как наклон плоскости ноги к нулевому положению этой плоскости, парал- 
лельному оси у (рис. 1). 

Если нога состоит из трех одноосных суставов, она имеет, следовательно, три степени 
свободы, и тройка суставных углов однозначно определяет три координаты конца голени. 
Обратное отношение также справедливо. Необходимые расчеты выполнены с помошью пер- 
сонального компьютера по оригинальным программам. Чтобы проверить правильность вос- 
становленных поз насекомого, надо получить трехмерное изображение модельного насеко- 
мого, которое можно было бы наблюдать под произвольным ракурсом. Программа компью- 
терной графики показывала проекцию трехмерной модели на плоскость чертежа после про- 
извольных вращений. 


Результаты. М одели тела. Хотя в состав тазика ноги и входит 
трохантин (исключение — задние тазики жуков) , субкоксальное сочлене- 
ние отличается от классической схемы подвески тазика между плейраль- 
ным мыщелком и трохантином (Ѕпойргаѕ, 1935). Действительно, латерально 
ось вращения тазика опирается на плейральный мыщелок. С медиальной 
стороны мыщелок отсутствует (кроме заднего тазика у жуков), тазик заклю- 
чен в цилиндрическую или полуцилиндрическую тазиковую впадину, на- 
правляющую вращение (рис. 2). 

Направляющие косинусы субкоксальной оси приведены в таблице 1. 
Значения среднего вектора направлений оси по десяти измерениям для каж- 
дого вида, которые характеризуют случайный разброс данных, не были мень- 
ше 0,96. Положительные значения направляющих косинусов означают, что 
ось направлена (от медиальной точки к латеральной) вправо, вперед и дор- 
сально. 
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Рис. 3. Схема тела клопа Согеиз в различных проекциях: Р, О, У — оси связанной с телом 
системы координат; звездочки — опорные точки; справа показаны размеры члеников ног и 
ориентация субкоксальной оси относительно вертикали тела. 


Рід. 3. Воду тодсі ої Согеця аг Фібегепі аѕресіѕ: Р, О, Г — ахеѕ ої Ше Боду-йхей соогдтае 
зумет; геѓќегепсе роіпіѕ аге тагкей Бу аѕїегіѕКѕ; Іер зевтеп! ѕіге апі ѕибсоха! ахіѕ огієпіатіоп 
геіатіме (о Ше Боду уепіса! аге ѕћомп Яот (ће гідНбі. 


Модель тела клопа Согеиз показана на рис. 3. Аналогично построены 
модели остальных подопытных насекомых. 

Параметры ходьбы. Походка у исследованных клопов и 
колорадского жука метахрональная, длительность фазы переноса составля- 
ет 22—32% шагового цикла. Ноги одного сегмента ступают в противофазе. 
Походку коровки не удалось проанализировать из-за высокой частоты ша- 
гов (8 в сек). Длина шага при ходьбе на узкой опоре на 23—28% меньше, 
чем на плоскости, у Герііпоѓіагѕа — на 8% (измеряли не менее ста шагов для 
каждого вида и субстрата). 

Изменения позы. Восстановленные позы насекомых на разных 
опорных субстратах изображены на рис. 4. Все исследованные насекомые 


Таблица 1. Направление правой субкоксальной оси у клопов и жуков 
Табіє 1. Рігесііоп ої фе гідії ѕорсоха! ахіз Ш Барз апі Беейеѕ 


ома Направляющие косинусы относительно осей 
ее р | 
у 


передняя 0.824 0.254 0.507 
Старћоѕота средняя 0.836 0.326 0.443 
задняя 0.889 0.116 0.443 
передняя 0.675 0.476 0.563 
Соғеиѕ средняя 0.648 0.478 0.594 
задняя 0.784 0.308 0.539 
передняя 0.806 0.452 0.381 
Гербпоагза средняя 0.869 0.172 0.464 
задняя 0.815 -0.215 0.538 
передняя 0.823 0.478 0.307 
Сосстейа средняя 0.920 0.156 0.358 
задняя 0.965 0.098 0.241 
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идут по горизонтальной узкой 
опоре, как правило, снизу. 
Изменение суставных углов в 
фазе опоры (рассчитанное в 
допущении прямолинейнос- 
ти траектории между ПКП и 
ЗКП в связанной системе) 
показано на рис. 5. На рис. 6 
показаны изменения сустав- 
ных углов у палочника, усред- 
ненные по 203 кадрам видео- 
регистрации. В таблице 2 
приводятся средние измене- 
ния суставного угла при ходь- 
бе по узкой опоре в сравне- 
нии с плоской; углы отнесе- 
ны к одной и той же коорди- 
нате вдоль оси р. Положи- 
тельные изменения угла СЕ 
соответствуют большему 
опусканию бедра, а отрица- 
тельные изменения угла ЕТ — 
большему сгибанию бедер 
при переходе на узкую опо- 
ру. 

Сустав тазик—бедро у 


Рис. 4. Реконструкция поз насекомых на плоскости 
(1, 4, 5) и узкой опоре (2, 3, 6): 1 — Старйозота; 2, 4 
— Согеиѕ; 3 — СоссіпеПа; 5, 6 — Герипогогуа. Ноги 
показаны в передней или задней концевой позиции. 
Компьютерная графика. 


Рів. 4. Кесопѕігис(іопѕ ої іпѕесіѕ' розшге$ оп (ће ріапе 
(1, 4, 5) апа оп (ће патом вгоипд (2, 3, 6): 1 -- Ст- 
рћоѕота; 2, 4 — Согеиз; 3 — Соссіпейа; 5, 6 — [е- 
рііпоіағѕа. 1 е85 аге 5помп іп {һе апіегіог ог рочепог е- 
хігета! роѕійоп. Сотршег вгарћісѕ. 


клопов опускается значимо 
больше (в среднем на 41,8 + 5,6"), чем у жуков (17,3 + 3,4°); сгибание голеней 
у насекомых из обоих отрядов выражено одинаково. Сильнее всего изменяют- 
ся положения обоих дистальных суставов в средних ногах. Соответственно у 
клопов расстояние до субстрата при ходьбе по узкой опоре в сравнении с 
плоской возрастает на 1,5 мм, а у жуков сохраняется неизменным. Клопы 
ощупывают субстрат только ногами, а жуки — еще и нижнегубными щупика- 
ми, которые на закопченном стекле оставляют следы прикосновения на каж- 
дом шагу. 

Д вухфазность. Кинематические расчеты показывают, что при 
монотонном изменении угла 5С в фазе опоры углы в дистальных суставах пере- 
дней и средней ноги иногда проходят через минимум (рис. 4). Это происходит 
тогда, когда перпендикуляр из центра вращения тазика на прямую, проведен- 
ную через точки ПКП--ЗКП, пересекает ее между указанными точками. Амп- 
литуда экстремума у жуков и клопов невелика — не более 10". У палочника, 
особенно при движении по узкой опоре с уменьшенным расстоянием до суб- 


Таблица 2. Изменение позы (значений суставных углов, в градусах) при переходе с плоской 
опоры на узкую 
Таіє 2. Розішгаї сьапде (јоіпі апдіє уаіџез, Ш фезтеез) аќ фе спапре го Паќ (о пагтом ұговмі 


Насекомые 


Старһоѕота 
Согеця 

Герипогагха 
Соссіпейа 


155М 0084—5604. Вестн. зоологии. 1995, №4 45 


Экология 


120 


-8 _6 — -2 0 2 4 


Рис. 5. Рассчитанные изменения суставных углов тазик-бедро (А, В) и бедро-голень (5, Г в 
фазе опоры; углы отнесены к координате конца голени вдоль продольной оси тела (ось 
абсцисс): А, Б — Старйозота; В, Г — Герйпогагза; 1, 2, 3 — передние, средние, задние ноги 
(пунктир — на плоскости, сплощная линия — на узкой опоре). 


Гір. 5. Саїсиіатед соте ої соха- Гети (4, В) апа (етиг-(бів (5, Г) јоіпі апріс5 дугіпр (ће 5іапсе 
рһаѕе; апр1еѕ аге ріойсаі уетѕцѕ Ше іа! спі соогдіпа(е аюпе Ше опеки та боду ахіѕ: А, Б — 
Сбтарћоѕота; В, Г — Ігріїпоіатза; 1, 2, 3 — Юге, тійдіе, һи Іср5 (ипе — оп Ше ріапе, зона Нпе 
— оп а патом ргоши). 


страта, двухфазность движения как в фазе опоры, так и в фазе переноса выраже- 
на гораздо резче (рис. 5): амплитуда экстремума достигает 60°. 

Обсуждение. Приспособление позы к суженой базе опоры достигается за счет 
опускания бедер и сгибания голеней. Первый элемент движения у клопов вы- 
ражен сильнее, чем у жуков; соответственно у клопов при ходьбе на узкой 
опоре расстояние до субстрата увеличивается, а у жуков сохраняется таким, 
как на плоскости. Увеличение расстояния до субстрата у палочника (с 7—9 до 
17—19 мм) в аналогичных условиях отмечал еще Х.Крузе (Сгиѕе, 1976). Так как 
палочник идет по горизонтальной палочке тоже снизу (Сгиѕе, 1976; Сгизе еѓа!., 
1993), то увеличение расстояния до субстрата у этого насекомого авторы объяс- 
няли действием рефлекса сопротивления и изменением знака нагрузки на ноги 
в перевернутом положении. 

Существуют дополнительные рефлексы контактного контроля расстоя- 
ния: жужелица Сагафиз уіоіасеиѕ прикасается к субстрату антеннами (Ѕсһпеійег 
сі а!., 1988), паук Сиріеппіиѕ ѕаіеі — волосками нижней стороны тела (ЕсК\е|ег 
сі а!., 1988). Наши жуки исследуют субстрат щупиками, вероятно в поисках 
пищи и вынуждены удерживать постоянное расстояние до опоры. 

Вклад субкоксального сустава в продвижение тела зависит от направле- 
ния подвески субкоксальной оси и положения опорного конца ноги. Если 
нога отставлена в сторону, как это имеет место при ходьбе по плоскости, то 
наибольший эффект вращения вокруг оси 5С достигается при ее положении, 
близком к вертикальному. Наоборот, если нога направлена вентрально, как у 
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насекомого, идущего по узкому стебель- 
ку, то наибольший эффект достигается 
при подвеске субкоксальной оси парал- 
лельно поперечной оси тела. 

Очевидно, у насекомых, приспособ- 
ленных к ходьбе по разнообразным суб- 
стратам — и по плоским поверхностям, и 
по травинкам — подвеска субкоксальной 
оси должна иметь компромиссную ори- 
ентацию: косо по отношению к осям тела. 
Можно показать, что оптимальный по 
ряду критериев угол подвески составляет 
агсів п/2, или 57,5° относительно верти- 
кальной оси (соѕ 57,5° = 0,537). У иссле- 
дованных клопов и колорадского жука 
подвеска тазиков близка к названной ком- 
промиссной ориентации (табл. 1), с уче- 
том произвольности в определении осей 
ри у. Только у коровки тазики заметно 
приближены к горизонтальной ориента- 
ции в связи с уплощением стернитов и, 
возможно, как приспособление к ходьбе 
по узким опорам. 

Двухфазность движений отдельных 
суставов в шаговом цикле проявляется 
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Рис. 6. Рассчитанные изменения сустав- 
ных углов тазик-бедро (А) и бедро-голень 
(Б) в фазе опоры у Сагаияиз. 


Еіз. 6. Сайсшажие4 соигзе ої соха-Їстиг (А) 
апа {етиг-НЫа (Б) до! апдіє5 Фигіпр (пе 


во время ходьбы по узкой опоре ярче,  Зіапесє рћаѕе іп Сагаизиз. 


чем во время ходьбы по плоскости. Вообще говоря, для циклических дви- 
жений насекомых при ходьбе, плавании, полете, стридуляции, дыхании ха- 
рактерна однократная (однофазная) активация каждой мышцы в течение 
цикла. В этот цикл вовлечены, каждая в своей фазе, все мышцы одной 
конечности. 

Известны случаи, когда частоты шаговых циклов правых и левых ног 
или передних и задних ног неодинаковы (Ерзіеіп, Сгаһат, 1983; 2010107 еї 
а|., 1975; Сгапат, 1972; Оесотуп, 1988; Іасобі-Кіеетап, 1953). И все же 
кажется странным, что разные членики одной конечности могут двигаться 
в разном ритме. Явление это наблюдали довольно редко. Н.Эльснер (Е 5пег, 
1975) описал удвоенный ритм некоторых моторных нейронов в цикле стри- 
дуляции, а Н.Вольф (\УМо!, 1992) — в шаговом цикле. 

Обычно у насекомых, идущих по плоскости, не происходит удвоения ритма 
движений. В частности, это удвоение не описывали ранее у палочника (\е- 
ідетапп, 1993, рис. 12). Мы не наблюдали его у кравчиков /еїги5 (Францевич 
и др., 1984). Однако А.Н. Федин (1982) заметил переход от сгибания к разгиба- 
нию в передней ноге таракана, когда в фазе опоры нога переходила назад за 
уровень своего основания. К.Бартлинг описал удвоенные циклы сгибания-раз- 
гибания в передних и средних ногах палочника при ходьбе по плоскости (Ва- 
пііпр, 1993). Динамометрическими измерениями удалось установить двухфаз- 
ное изменение сил и суставных моментов в передних и задних ногах палочни- 
ка, идущего по плоскости или по узкой палочке (Сгиѕе, 1976). 

Вопрос в том, вызвано ли двухфазное изменение суставного угла в цикле 
шага активным сокращением соответствующих мышц с удвоенной частотой, 
или нога сгибается пассивно, будучи механически связанной с другими ногами 
в фазе опоры через общий субстрат. Действительно, динамометрические изме- 
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нения показали, что передние и средние ноги тормозят, упираясь в субстрат, в 
начале фазы опоры (Сгизе, 1976; Еоёһћ, Ваззег, 1985). Вторая альтернатива, од- 
нако, кажется сомнительной, потому что полный цикл сгибания-разгибания 
наблюдается у палочника и в фазе переноса, а у насекомых, идущих снизу по 
узкой опоре, нет торможения (Спазе, 1976). 
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